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Einleitung 
Für die Ordnungen Scorpiones, Pedipalpi, Araneae und Solifugae ist der Besitz 
von 2 bis maximal 6 Augenpaaren typisch. Nach ihrer Stellung auf dem Prosoma 
und ihrer Innervation, meist auch auf Grund ihres morphologischen und histologi-
schen Baues unterscheidet man zwischen Haupt- (bzw. Median-) Augen, die immer 
nur in einem Paar vorhanden sind, und Nebenaugen (PARKER 1887, BKHNARll 1894, 
SCHEURING 1913, HOlVIA,,~ 1928, 1931, 1951,1952, MAGNI und Mitarb.1964, MELAMEJJ 
und TRUJILLO-GENoz 1966 u. a.). 
Die Nebenaugen sind den Complexaugen der lVIerostomata, die auch noch bei 
den vermutlich wasserlebenden silurischen und devonischen Skorpionen (K.J I,LLES-
VIG-WAERING 1966) vorhanden waren, homolog (HANSTRÖl\I 1921). Die Hauptaugen 
lassen sich auf die Medianocellen der Merostomata zurückführen. 
Über die biologische Bedeutung der Augen sind wir - von wenigen Araneen-
arten abgesehen (HO;V[AN 1928, 1931, PAPI 1955, GÖRNER 1958, 1962, DZIl\IIRSKI 1959, 
MAG;'III und Mitarb. 1962, 1964, Hl65) - noch sehr schlecht unterriehtet, und was 
die Lichtorientierung anbelangt, sind unsere Kenntnisse noch weit mangelhafter 
(Zusammenfassung J ANDER 1965); von den Aufgaben und der evtl. Arbeitsteilung der 
verschiedenen Augen dabei wissen wir nur bei der Wolfsspinne Arctosa (MAn;'\l und 
Mitarb. 1964). und der Trichterspinne Agelena (GÖRNlm 1958, 1962) einiges. 
Über die Lichtorientierung der auch ihrer systematischen Stellung ·wegen sehr 
interessanten Arachnidenordnung Solifugae ist bislang nicht mehr bekannt geworden, 
als daI3 sie zwischen hell und dunkel unterscheiden können (BOLwlG 1952), lmd daß 
manche nachtaktive Arten auf künstliche Lichtquellen zulaufen (u. a. POCOCK 1897, 
HEnlONs 1902, CLOUDSLEY-THOMI'SON 1958). 
1) l\Iit dankenswerter Unterstützung dureh die Deutsche Forsehungsgemcinschaft. Für die 
kritische Durehsicht des Manuskripts danke ich Herrn Dozent Ilr. R. J ANDEIL 
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Versuchstiere und Methoden 
Für die Untprsuchungen standen mir insgesamt 21 Tiere (ausschließlich 'i!'i!) aus 2 Gattungen 
der F,tmilie Galeodidae zur Verfügung: 3 Individuen der Art Galeodes barbarus und 18 Galeodibus 
olivieri. (Die Arten wurden nach den Tabellen ROEWERS (1932) bestimmt und konnten im Sencken-
berg-Museum Frankfurt/M., dank der freundliehen Hilfe von Dozent Dr. O. KRAUS, mit dem 
Originalnulterial von ROEWER verglichen werden.) 
Galcodes bllrbarus wurde in dem Trockengebiet zwischen Marrakesch und Safi (West-
marokko ), Galeodibus olivieri in der weiteren Umgebung von Ouarzazate (Antiatlas) gefangen. Nach 
unseren Beobachtungen ist die erste Art tagaktiv, auch während der allergriißten hochsommer-
lichen Hitze. Galeorü!Jus olivieri ist dagegen zumindest während der Sommermonate überwiegend 
nachtaktiv und hält sich tagsüber unter Steinen und in Höhlen auf. 
Im Freiland konnten bisher noch keine Experimente durchgeführt werden, Die Labor-
vers11('ho zur Lichtorientierung fanden in einem gleichmäßig weiß gestrichenen Achteck (vgl. 
JANDEI{ und \'OSS 1fJ(3) mit einem Durehmesser und einer Höhe von 3 m statt. Als Arena diente 
eine run<le, drehbar montierte Preßspanplatte von 1 m Durchmesser mit einem 10 cm hohen 
PVC-Rand. Das Achteck ist vollkommen gegen Tageslicht abgeschirmt und kann durch 4 (1ÖO W) 
Leuchtstrahler gleiehmäLlig ausgeleuchtet werden. Als Orientierungslichtquellen dienten Leucht-
strahIer (toO W), die sich 1,;JO m vorn Arenamittelpunkt entfernt und 4öo über dem Arenahorizont 
befinden. Sie erscheinen dem \' ersuchstier unter einem Winkel von 3°. Die Temperatur wurde 
ungefähr auf 28 oe konstant gehalten, die relative Luftfeuchtigkeit schwankte zwischen (iO·~70 %. 
Die Versuchstiere wurden immer im Mittelpunkt der Arena aufgesetzt; ö cm vor dem Arenarand 
überschritten sie einen Kreis mit Gmdeinteilung. Der Beobachter wechselte häufig seinen Stand-
ort, konnte aber nie feststellen, daß er gezielt a.ngelaufen wurde. Die geringe Zahl der Walzen-
spinnen zwang mich, dieselben Tiere in yerschiedenen Versuchen zu verwenden. Um eine allzu 
starke Überbeanspruchung und \'or allem unerwünschte Lerneffekte möglichst zu vermeiden, 
lagen für das einzelne Tier mindestens 3 Tage Huhepause zwischen 2 verschiedenen Versuchen. 
Längere Pausen konnten wegen der nur sehr kurzen Lebensdauer der Imagines nicht eingelegt 
werdcn(.3c3' leben als Erwachsene nur eine Reihe von Tagen und 'i!'i! auch nicht länger als 1-2 Mo-
nate (Ml1~1.\ ]!Hi(i, Jl1C\QLI l!Jlj(i). 
Zur Statistik: Verteilungen mit einer Variationsbreite über 180° wurden ausschließlich mit 
}[ethodpll der lüeissta,tistik (R\ TSCII ELt}T 1BG5, ]\LIR KL 1fJ(4) behandelt. Verteilungen unter 180° 
wurden in einigen Fällen noch zusätzlieh linear berechnet, ohne daLl sich bei beiden :\Iethoden 
irgendwelche beachtenswerten {:ntersehiede ergaben. 
Ergebnisse 
1. Spontane menotaktische Orientierung mit intakten Augen 
In einigen Vorversuchen wurde zunächst geprüft, ob die Walzenspinnen in dem 
gleichmäf3ig ausgeleuchteten Achteck ohne Orientierungslampe eine - folglich nicht 
optisch gesteuerte- Vorzugsrichtung einhalten. Unter den geschilderten Versuchs-
bedingungen konnte dies nicht beobachtet werden. (Ein Tier lief zwischen 20-30mal.) 
In den nächsten Versuchen leuchtete eine (Orientierungs-) Lampe. Von den 13 ge-
prüften Versuchstieren hielten ö bcn,its nach dem 2. bis 3. Lauf (es handelt sich um 
Fluchtläufe ) zum Arenarand eine spontan gewählte (d. h. nicht von mir andressierte) 
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konstante Richtungstendenz zur Lichtquelle ein. (Konstant heißt, wenigstens 10 ein-
anderfolgende Läufe zielen in denselben Kreissektor von etwa 90°.) Diese konstante-
von Individuum zu Individuum völlig verschiedene - Richtung kann über mehrere 
hundert Läufe und einige Stunden beibehalten werden. Sie kann aber auch mehrmals 
während einer Versuchsserie wechseln, wobei es zum Taxiswechsel kommen kann, 
normalerweise von der negativen zur positiven Phototaxis, höchst selten umgekehrt. 
Die Begriffe negative und positive Phototaxis werden hier in einem gegenüber ihrer Ver-
wendung bei der Phototropotaxis (vgl. z. B. J ANDER IB(5), etwas erweiterten Sinn gebraucht. 
Als positiv phototaktisch werden alle Läufe bezeichnet, die in die der Lichtquelle zugewandte 
Kreishälfte zielen, als negativ sämtliche Läufe, die in die der Lichtquelle abgewandte Hälfte 
führen. Diese Begriffserweiterung scheint gerechtfertigt, da keines der im folgenden aufgeführten 
Ergebnisse gegen die Kompensationstheorie der Menotaxis (JAxDlm IB57, 19G3, 1B(5) sprieht, 
sondern sie, wo überhaupt möglich, unterstützen. Nach dieser Theorie entsteht ein Menotaxis-
winkel aus einer Grundorientierung, z. B. der positiven Phototropotaxis, über eine Kompensa-
tion der bei der Abweichung von der Grundrichtung auftretenden Drehtendeuz durch eine ef-
ferente Dreherregung. X ach dieser Theorie ist also die Basis aller menotaktischen Läufe in die 
lichtzugewandte Kreishälfte eine positiye Photo(tropo )taxis. [n dieser Erweiterung gebraucht, 
läßt sich der Begriff der positiyen bzw. uegativen Phototaxis widerspruchslos mit dem der 
Menotaxis verbinden. 
Eine von einzelnen Individuen dauernd oder von mehreren tageszeit lieh be-
vorzugte Richtungstendenz war nicht erkennbar. Eine Walzenspinne lief erst nach 
dem 65. Lauf in eine bestimmte Vorzugsrichtung, alle übrigen taten dies in sämt-
lichen Versuchen früher. 
Durch Umschalten der Lampen während des Laufens ließ sieh zeigen, daß sieh 
die Walzenspinnen auch schon bei ihren allerersten Läufen, die noch keine statistisch 
signifikante Vorzugsrichtung aufweisen, nach der Lichtquelle richten. Das Versetzen 
einer Lichtquelle führte immer zu - in Richtung und Betrag - entsprechenden 
Abweichungen von der momentanen Laufrichtung. Eine fehlende Richtungstendenz 
schließt also eine Orientierung nach der Lichtquelle nicht aus. 
Diese Frage konnte noch nicht weiter verfolgt werden, aber bisher spricht alles dafür, daß 
bereits der 1. Lauf, dem eine erkennbare Suchphase (= Kreislauf mit kleinem Radius direkt nach 
dem Aufsetzen, sehr selten aueh Drehung am Ort - vergleichbar der Suchphase bei der Telo-
taxis JANDER 19(5) yorausgeht, nach der Lichtquelle orientiert erfolgt. 
Walzenspinnen, die schon einmal oder mehrmals im Versuch waren, wählten ihre Vorzugs-
richtung schneller, was aber nicht zuletzt daran liegen dürfte, daß sie sich inzwischen an das 
Anfassen mit einer Pinzette gewöhnt haben und deshalb bei den ersten Läufen nicht in irgend-
eine Richtung davonstiirzen. 
Die Versuchstiere wurden z. T. in konstanter, z. T. in wechselnder Reihenfolge 
mit dem Kopf ungefähr nach 0, 90, 180 und 270° aufgesetzt. Aus diesen Stellungen 
drehten sie immer in ihre Vorzugsrichtung zurück. Bemerkenswert dabei war, daß 
das Prinzip des kleinsten Drehweges (vgl. u. a. JANDER 1957) bei einem notwendigen 
Drehweg von über 90° bei einzelnen Individuen überzufällig oft durchbrochen wurde. 
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d. h., es wurden häufig Drehbewegungen von 190-270° ausgeführt. Von vereinzelten 
Ausnahmen abgesehen (weniger 1 %) zeigten die untersuchten Walzenspinnen keine 
reine Taxisbewegung, sondern diese war immer mit einer Fortbewegung gekoppelt. 
Diese Kopplung ist eine Ursache für die relativ große Streuung um die Vorzugs-
richtung, denn bei Erreichen des Zielkreises war die Einstellbewegung oft noch nicht 
abgeschlossen. Die z\veite Ursache wurde schon kurz gestreift: die Verlagerung der 
mittleren J\IIenotaxisrichtung während eines Experiments kann eine größere Streuung 
vortäuschen. 
Eine Lichtorientierung schien bereits auf Grund der fehlenden Vorzugsrichtung 
ohne Orientierungslicht und der offensichtlich auf die Lichtquelle bezogenen Dreh-
bewegungen sehr wahrscheinlich. Der sichere Nachweis wurde durch alternatives 
Umsehalten zweier Lichtquellen erbracht. Die zweite Lichtquelle stand bei 30, 60, 90 
oder 180° (die erste immer bei 0°, vgl. die Abbildungen). In allen Fällen zeigten die 
Walzenspinnen durch die neue, aber relativ zur Lichtquelle alte Vorzugsrichtung 
(Abb. 1) und durch schnelle NeueinsteIlung während des Laufens, daß sie sich nur 
nach der Lichtquelle orientierten. (Bei den Umschaltversuchen wurden die Tiere 
immer mit dem Kopf nach 0° lin Abb. oben1 aufgesetzt.) 
b 
Abb.1. Spontane menotaktische Orientierung von Oaleodes bllrbarus (a) und Ualeodibus olivieri. 
(b). Die Pfeile im Inneren des Kreises geben jeweils die Richtung des mittleren Ve~tors (= Vor-
zugsrichtung) an. Die ausgefüllten bzw. nicht ausgefüllten Zeichen zeIgen Laufnchtungen an, 
die eingehalten wurden, wenn die entsprechend gezeichnete Lichtquelle leuchtete. 
In diesem und allen folgenden Diagrammen entspricht jedes Kreiszeichen zwei (z. T. gemittel-
ten) Meßwerten. 
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In allen Versuchen steuerten die Walzenspinnen einen menotaktischen 
(d. h., sie liefen nicht tropotaktisch oder telotaktisch direkt auf eine Lichtquelle zu 
oder von ihr weg, sondern sie hielten im statistischen Mittel bemerkenswerterweise 
immer einen Winkel zu ihr ein), bei der tagaktiven Galeodes barbarus in 9 von 10 Fäl-
len positiv phototaktischen und bei Galeodibus olivieri in etwa 80 % der Laufserien 
ebenfalls positiv phototaktischen Kurs zur Lichtquelle (zum Gebrauch des Begriffs 
"positive Phototaxis" s. S. 256). 
Die Bereitschaft, mit der sich Walzenspinnen beider Arten menotaktisch nach 
Lichtquellen orientierten, spricht dafür, daß sie sich auch im Freien nach der Sonne 
bzw. die nachtaktiven nach dem Mond orientieren (wie dies verschiedene Skorpions-
arten, die im selben Biotop leben, tun (LINSENMAIR, in Vorbereitung). Die Beob-
achtung von Galeodes barbarus und Galeodes arabs im Freiland zeigte, daß die Soli-
fugen über relativ weite Strecken (weit über 100 m) eine konstante Richtung ein-
halten können, von der sie sich auch durch Hindernisse nur kurzzeitig abbringen 
lassen. Diese Fähigkeit kann natürlich u. a. sowohl bei der Suche naeh Nahrung 
als auch beim Aufsuchen des Geschlechtspartners von hohem biologischem Wert sein, 
da sie "ungewollte" Kreisläufe und damit das Absuchen schon durchstreifter Gebiete 
verhindert. Ob Walzenspinnen über eine astronomische Orientierung verfügen, müs-
sen weitere Versuche zeigen. 
2. Orien tierung nach dem Schwerpunkt der Helligkeitsverteilung 
In diesen Versuchen wurden die 4 Leuchtstrahler, die sonst der homogenen 
Ausleuchtung dienten, so im Achteck verteilt, daß je 2 eingeschaltete eine ungleich-
mäßige, diffuse Helligkeitsverteilung in der Arenaumgebung erzeugten. Wie Abb. 2 
beweist, haben die Versuchstiere (nur Galeodibus olivieri wurde unt(~rs\lcht) die Fähig-
o :f.p 
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Abb.2. Spontane Orientierung bei einer ungleichmäßigen, diffusen BelelH'htung in der Arcna-
umgebung. Die beiden Zahlenreihen sind die vom Arenamittelpunkt aus gemessenen Luxwerte 
der beiden geprüften lIeliigkeitsyerteilungen. Bei der - in der äußeren Reihe dargestellten -
Helligkeitsverteilung wählte das r ersuchstier die durch Punkte, bei der anderen die durch Kreise 
bezeichneten Laufrichtungen. 
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keit, auch noch unter diesen Umständen eine Vorzugsrichtung einzuhalten. Bei bei-
den Beleuchtungsverteilungen zielten die Tiere ungefähr in den dunkelsten Teil des 
Achtecks. 
Ausschaltungsversuche 
a) Nebenaugen ausgeschaltet 
Die beiden untersuchten Arten verfügen über ein Paar Hauptaugen und 2 Paar 
~ebenaugen (vgl. Abb. 3). 
Die Seitenaugen, deren dioptrischer Apparat weitgehend reduziert ist, wurden erst 1894 
von BER:-J.\ RD entdeckt. Die Angabe von SCHEt:R1NG (1913), von dem die bisher einzige genauere 
Studie über die IIistologie der Walzenspinnen augen stammt, daß die Seitenaugen äußerlich auch 
unter dem Binokular nicht zu erkennen seien, kann ich weder für lebende noch für alkoholkon-
servierte Solifugen (auch der von ihm untersuchten Arten) bestätigen. Die Nebenaugen sind als 
weißliche Pünktchen (im Leben mit darunterliegendem dunklem Pigment) nuch mit dem bloßen 
Auge erkennbar. Über ihre Funktion gab es bislang ausschließlich Vermutungen, die sich auf die 
morphologischen und histologischen Befunde (Stellung am Kopf, keine Linse, nur wenige retinale 
Elemente) stützten. Ebenblls auf Grund der histologischen Befunde wird den Hauptaugen ein 
gutes Bildsehen zugesproehen (u. a. HEY}IONS 1902, ScnEURING 1913, K.\ESTNER 1933, MILLOT 
und VACIIO?\ 1949, l\hJM.\ l~j(j(j), wofür aber mit Ausnahme einiger einfi1cher Versuehe von 
CLOUDSLEy-'I'I!O;\IPSON (1!j(jO) keine sicheren Hinweise vorliegen. Die Ergebnisse CLOUDSLEY-
'J'UOMPSOI\S, {Ja,/3 (lllleodes 11mb" auf größere Gegenstände, die hinter einer G1i1sscheibc angenähert 
werden, manchmal mit der rh,trakteristischen Drohgebärde antwortet, ki1nn ich i1uch für die von 
mir bcubuehtetcn Arten bestätigen. Bei allen i1Jl(Ieren Beobi1ehtungen, die als Beweis für ein 
gutes Bildsehcn angeführt werden, kann es sich ebensogut um die Wahrnehmung der von den 
Beutetieren erzeugten Luftströmung handeln. 
Zur Methode: Die Augen wurden mit einem lichtundurchlässigen Gemisch aus Ruß und 
Schelli1!'k oder Ruß und farblosem Nagellack überzogen. Der brblose Lack allein hi1t - wie in 
Kontrollwrsu{'hcn festgestellt wurde -- .. auf die Lirhtorientierung keinen erkennbaren Einfluß. 
HA 
Abb.3. Kopf einer Walzenspinne (Oaleodibu8 olivitri). :'jA = Neben<iugen, HA = Hauptaugcn. 
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1. Menotaktische Orientierung 
Tiere, deren sämtliche Nebenaugen ausgeschaltet wurden, Jassen gegenüber Nor-
maltieren keine prinzipiellen Unterschiede in ihrer Orientierungsaktion auf Licht-
quellen erkennen (Abb. 4). 
Dieses Ergebnis war zu erwarten, denn bei allen bisher daraufhin untprsuchten 
Arachniden mit Haupt- und Nebenaugen, der Trichtprspinne Agelena (GÖRNEI{ 1958, 
1962), der Wolfspinne Arctosa (MAGNI und Mitarb. 1964) und verschiedenen Skor-
pionen (Androctonus, Buthus, Buthotus, Scorpio, EuscoJ'piu8 LINSEN~lAIR unveröff., 
JANDER 1966) dienen überwiegend oder ausschließlich die Hauptaugen der meno-
taktischen Orientierung nach Lichtqupllen. 
2. Orientierung nach dem Schwerpunkt der Helligkeitsverteilung 
Mit den Hauptaugen allein ist noch eine Orientierung nach dem Azimut des 
Schwerpunktes der Helligkeitsverteilung möglich (Abb. 6). Die Verteilung der Läufe 
in den bei den Serien weicht signifikant von der Nullhypothesp: gleiehe Hichtungs-
verteilung der Läufe bei den beiden verschiedenen Helligkeitsverteilungen, ab 





























Abb. 4. Spontane menotaktische Orientierung von Galeodibus olivieri mit aus~eseha,]teten Neben-
augen. 
Abb. o. Laufrichtungen einer nebenaugengeblendeten W,dzenspinne bei den bei den - in Abb. ~ 
genau dar~estellten - Helligkeitsverteilungen. 
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ist der Mittelwert von 72° mit p = 0,02 und gegen den von 281 mit p =~ 0,05 ge-
sichert, folglich sind beide gegeneinander auch gesichert, was sich auch mit dem 
t-Test (p = 0,01) bpweisen läßt (vgl. z. B. MARKL 1964). Die Veränderung in der 
Hplligkeitsverteilung führt also zu einer signifikanten Verschiebung des Vorzugs-
vektors. Die Orientierung nach der diffusen Helligkeitsverteilung ist mit den Neben-
augen wahrseheinlich sicherer als ohne diese. Das Größerwerden der Streuung nach 
Nebenaugenblendung läßt sich allerdings gerade nicht mehr signifikant beweisen 
(p c < 0,05 > 0,1, a-Werte 0,52 gegenüber 0,69 und 0,29 gegenüber 0,74). Doch 
weist der knapp über 5% liegende p-Wert und die deutlichen Unterschiede der a-
Werte (sie sind ein Maß für die Konzentration der Läufe um den Vorzugsvektor und 
damit für die Streuung) vor und nach dem Blenden der Nebenaugen, außerdem die 
Tatsaehe, da 1.\ es bei Besitz aller Augen nicht zu Überschneidungen der Laufrich-
tungen bei beiden Beleuchtungsverteilungen kommt (vgl. Abb. 2), auf eine nicht rein 
z;ufällige Ab nahme der Orientierungsgenauigkeit nach Ausschalten der Nebenaugen hin. 
Auf die Laufgeschwindigkeit und die Laufbereitschaft hat das Ausschalten der 
Nebenaugen nach den bisherigen Versuchen keinen Einfluß. 
b) Hauptaugen ausgeschaltet 
1. Menotaktische Orientierung 
Wie Abb. 6 zeigt, sind Walzenspinnen (nur Versuche mit Galeodibus olivieri) in 
der Lage, mit den Nebenaugen allein einen menotaktischen Kurs zu einer Lichtquelle 
zu steuern. Im Orientierungsverhalten macht sich das Fehlen der Hauptaugen durch 
eine ausgeprägte Suchphase (s. S. 26fi) bemerkbar, außerdem durch größere "Schreck-
haftigkeit" und Aggressivität. Die Drehbewegungen führen sie dabei häufig an der 
Stelle aus, was bei Tieren mit intakten Augen praktisch nicht vorkam (s.o.). Im 
Gegensatz zu den Verhältnissen bei Webspinnen liegen die Hauptaugen bei den 
Walzenspinnen nicht vollkommen innerhalb des Sehbereiches der Nebenaugen. Die 
Sehfelder der Nebenaugen können auf Grund ihrer Stellung (genaue Messungen liegen 
noch nicht vor) in einem für die Orientierung wichtigen frontalen und dorsalen Teil 
nicht aneinandergrenzen. Die - experimentell noch nieht untersuchte - Vermutung 
liegt nahe, daß diese Lücke, die nach Ausschalten der Hauptaugen auftritt, zu den 
häufigen Drehbewegungen während der Suchphase führt. 
Auf dill Laufgeschwindigkeit und Laufbereitschaft hat auch das Ausschalten der 
Hauptaugen nach den bisher vorliegenden Daten keinen statistisch signifikanü>n 
Einfluß. 
Mit diesen Versuchen ist erstmalig der Nachweis einer Funktion der Nebenaugen 
dpr Walzenspinnen erbraeht. Darüber hinaus ist es [mit Ausnahme der Araneen-
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gattung Agelena (GÖRNER 1962) und in sehr beschränktem Maß Lycosa CMAGNI und 
Mitarb. 1964)] der einzige Nachweis einer menotaktischen Orientierung nur mit den 
Nebenaugen innerhalb der Arachnidenordnungen, die über Haupt- und Nebenaugen 
verfügen. 
2. Orientierung nach dem Schwerpunkt der Helligkeitsverteilung 
::\Iit den Nebenaugen allein ist eine statistisch signifikante Orientierung nach dm 
im Versuch gegebenen ungleichmäßigen, diffusen Helligkeitsverteilung nicht erkenn-
bar. In Abb. 7 lassen sich die Richtungen der mittleren Vektoren nicht gegeneinander 
sichern, beide Verteilungen weichen nicht signifikant von einer Zufallsverteilung ab. 
Wurden die Lichtquellen während des Laufens versetzt, so reagierten die Versuchs-
tiere in der Regel mit einer Änderung ihrer Laufrichtung. Zwischen Betrag und 
Richtung dieser Laufrichtungsänderung und zwisehen Betrag und Richtung der 
Stellungsänderung der Lichtquelle besteht jedoch keine Korrelation. Dies zeigt, daß 
die Veränderung der Helligkeitsverteilung zwar wahrgenommen wird, aber nicht 
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Abb. G. "Nlenotaktische Orientierung eines ,-ersuehstieres, dessen Hauptaugen geblendet wurden. 
Abb. 7. Eine statistisch signifikante Richtungsorientierung nach dem Schwerpunkt der HeIlig-
keitsverteilung, wie in Abb. 2 und 6, ist mit den Nebenaugen allein nicht mehr möglieh. 
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3. Kontrollversueh 
In einem Kontrollversuch wurde geprüft, ob allein die Augen der Lichtwahr-
nehmung dienen oder ob vielleicht noch ein "Hautlichtsinn" oder eine Wahrnehmung 
der Lampe als Wärmequelle mitspielt. Das in Abb. 8 dargestellte Ergebnis einer 
Versuchsreihe mit einer vollständig geblendeten Walzenspinne beweist, daß unter 




Abb. 8. Die Verteilung der Läufe einer vollständig geblendeten Walzenspinne weicht nicht signi-
fikant vou einer Zufallsyerteilung ab. 
kennbar ist. (Der mittlere Vektor a = 0,032 zeigt, daß die Nullhypothese: keine 
Konzentration der Meßwerte um den Vorzugsvektor, sondern gleichmäßige Ver-
teilung über den gesamten Kreis, nicht verworfen werden kann. Wie aus der Abb. 15 
von SCHMIDT-KöNIG (1961) zu ersehen, müßte der a-Wert in diesem Versuch min-
destens 0,2 betragen, bei n = 84 und p = 0,05). 
Eine Reaktion auf das Umschalten während des Laufens war nicht erkennbar. 
Die Versuchstiere waren sehr schwer - manchmal auch gar nicht - zur Fortbewe-
gung zu bringen; sie liefen oft im Kreis und betasteten ihre Umgebung intensiv mit 
den Pedipalpen. Die Unterschiede im Verhalten Geblendeter und Sehender zeigen, 
daß Licht stimulierend auf die Laufbereitschaft der Walzenspinnen wirkt, wobei es 
aber keine Rolle zu spielen scheint, ob es mit den Neben- oder den Hauptaugen 
wahrgenommen wird (s.o.). 
Experimente und Diskussion über den Phototaxistyp 
Mit .fANDER (z. B. 1963) bezeichnen wir eine Phototaxis, bei der sowohl die Rich-
tung als auch die Intensität der Lichtquelle bewertet werden, als Prophototaxis. Wird 
nur die Richtung beachtet, handelt es sich um eine Metaphototaxis. 
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Im Versuch, der den Phototaxistyp der Walzenspinnen klären soll (nur Galeodi-
bus olivieri), leuchtet eine Lichtquelle in 2 verschiedenen Intensitäten, die sich wie 
1: 100 verhalten (8: 0,09 stilb). Andert sich die Menotaxisrichtung mit der Intensi-
tätszunahme oder -abnahme, so liegt definitionsgemäß eine Prophototaxis vor. 
Abb. 9a und 9b zeigen, im ersten Fall bei einem vornehmlich negativ, in 9b 
bei einem positiv phototaktischen (vgl. S. 256) Versuchstier, eindeutige und signifi-
kante (p = > 0,01) gleichsinnig mit der Lichtstärke korrelierte ( direkt proportionale) 
Anderungen der Menotaxisrichtungen. Dieser Befund spricht für die Richtigkeit und 
das Zutreffen der Kompensationstheorie der Menotaxis (,JANllER 1957, 196:3, 1965), 
denn mit zunehmender Reizstärke müßte nach dieser Theorie die Drehtendenz zu-
nehmen (vgl. S. 256) und daraus eine Verkleinerung der Menotaxiswinkel resultieren, 
die im Versuch auch wirklich gefunden wurde. Auch die Streuung sollte geringer 
werden. Zwischen 9 a und b ist eine Sichenmg nach dem 11'-Test gerade nicht mehr 
möglich, da p knapp über 5 % liegt (vgl. aber 10a und c). 
Die direkt proportionale Anderung der Drehtendenz ist der zu Versuchsbeginn 
häufigste Reaktionstyp. Die in Abb. 10a und c dargestellten Versuchsergebnisse be-
weisen signifikant ep = > 0,01), daß Walzenspinnen auch über den umgekehrt pro-
portionalen (d. h. mit zunehmender Reizstärke nimmt die Drehtcndenz ab) Prophoto-
taxistyp verfügen, der bei Polyneopteren häufig ist (JANIlER 196:3). Hier läßt sich 
auch die Abnahme der Streuung bei anwachsender Drehtendcnz (also bei geringer 
Lichtintensität) mit p = > 0,01 gegen die Streuung bei voller Lichtstärke sichern. 
Der Wechsel von der direkten zur umgekehrt proportionalen Heaktionsweise 









•• /~ i. L -.~. 
a ::! : . b 
Abb. 9.2 Versuchstiere, die auf eine Zunahme der Lichtintensität (=ausgefiillte Kreise) propho-
totaktisrh, direkt proportional antworten (nähere Erläuterungen s. Text). 
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auf einen Intensitätswechsel kurz nach dem ersten Versuch nochmals geprüft wurde, 
beobachtet werden (z. B. Abb. lOh und c; zwischen den heiden Versuchen lag etwa 
(line halbe Stunde, die das Yprsuchstier in Dunkelhaft verhrachte). 
Das wahlweise Auftreten der umgekehrt proportionalen Prophototaxis setzt ein ein- und 
ausschalt ba res photoinhibitorisches System YOf<ms, falls sie weiter mit der Kompensationstheorie 
\'ereinbar bleiben soll -- (lie ja bis auf den Vorzeichenweehsel in der Intensitätsbewertung gültig 
bleibt: mit zunehmender intensität werden die Menotaxiswinkel kleiner und die Streuung nimmt 
nb .. L\NDER und H.\IlIlY (1!)(j8), die diese Erseheinung bei Orthopteren untersuchten, bnden das 
•• 







Abb.lO. eingekehrt propurtionale Prophototaxis bei 2 Versuchstieren (10a und cl. Sie re,lgieren 
<lnf eine Zunahme der Lielttintellsität mit eincr Vergrößerung der Winkel und (ler Streuung ihrer 
menotaktischen Lnufriehtungen. lOb und c: Umschlag von der direkt proportionalen (lOb) zur 
umgekehrt proportionnlcn Prophototaxis beim selben Versuchstier. Zwischen den beiden Lauf-
serien befand sich diese Walr.enspinne eine halbe Stunde in yollkommener Dunkelheit. 
17 Zoo!. JiJ. Phys. Ud. 74 
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Prinzip der phototaktischen Gegenkopplung, bei dem die (leelIen ein untereinander Imd mit den 
Complexaugen verschaltetes photoinhibitorisches System bilden, das lIelligkeiten und Richtungen 
von Lichtquellen bewertet und durch Hemmung oder Bahnung die Drehtendenz beeinflußt. Der 
Schluß auf ein an,doges Neben-Hauptaugensystem bei den Walzenspinnen liegt nl1he. 
In 2 Versuchen mit Walzenspinnen, deren Hauptaugen lackiert 'Norden waren, 
lassen sich die bei einem Versuchstier auftretenden direkt proportionalr'n (volle Licht-
stärke: tX = 129°, R = 17, a = 0,85, n = 20; 1/100 Lichtstärke: tX = 106°, R = 13,3, 
a = 0,55, n = 24) und die beim 2. Versuehstier umgekehrt proportionalen (volle 
Lichtstärke:tX = 27T, R = 11,9, a = 0,66, n = 18; 1/100 Lichtstärke tX = 286°, 
R = 21, a = 0,81, n = 26) Abweichungen bei voller Lichtstärke nicht g'egen die 
Vorzugsrichtung bei geringer Intensität sichern. Wegen der zu geringen Versuchs-
zahlen können aus diesen Ergebnissen natürlich keine sicheren Schlüsse gezogen 
werden. Doch scheinen mir die Abweichungen in beide Richtungen wegen der nur 
knapp über 5% liegenden p-Werte anzudeuten, daL1 die Umschaltung von der direk-
ten zur umgekehrten Proportionalität allein von den Nebenaugen bewerkstelligt 
werden kann. Nach den bisherigen Ergebnissen reagieren Walzenspinnen mit den 
Hauptaugen allein ausschließlich direkt proportional auf Tntensitätsänderungen. 
Erste elektrophysiologische Untersuchungen von FLEISSNER (unveröff.), die im 
Anschluß an die dargestellten Versuche mit denselben Walzenspinnen durchgeführt 
wurden, sprechen auch für eine Analogie mit dem Ocellen-Complexaugensystem und 
die bei der Lichtmessung den Hauptaugen gegenüber antagonistische Tätigkeit der 
Nebenaugen: Zumindest ein Teil der Nervenfasern des Nebenauges, von denen proxi-
mal der ersten Sehmasse, die bei den Walzenspinnen direkt hinter den Augen liegt 
(SASIRA-BARD 19(5), abgeleitet wurde, sprechen auf zunehmende Liehtintensität mit 
Abnahme und schließlich mit vollständiger (wahrscheinlich aber nur vorübergehen-
der) Hemmung ihrer Spontanfrequenz an. Bei Ocellen ist die Frequenz im Dunkeln 
ebenfalls am höchsten, sie nimmt mit zunehmender Intensität ab und kann durch 
starke Belichtung vorübergehend vollkommen gehemmt werden (METSCHL 196;3, 
AUTRUJlI und METscm 19(3). 
Der Nachweis der analogen - sicher nicht homologen - Erscheinung des 
Proportionswechsels (=, Ein-, Aus- oder Umschalten eines photoinhibitorisehen Sy-
stems) bei Orthopteren und Walzenspinnen ist von hohem biologischem Interesse. 
Die Tatsache, daß ein ähnlicher Mechanismus in 2 so entfernt stehenden Gruppen 
ausgebildet wurde, und zwar aus nicht homologen Teilen (die Nebenaugen der Wal-
zenspinnen entsprechen ja den Complexaugen der Insekten und nicht den Ocellen). 
macht es wahrscheinlich, daß dem photoinhibitorischen System mit Proportions-
wechsler eine wichtige biologische Bedeutung zukommt. 
Mit JANDER (1965) nehmen wir eine schrittweise Evolution der Orientierungs-
mechanismen von der Archiphototaxis (nur Bewertung der Reizstärke) über dir 
Prophototaxis (Reizstärke und Reizrichtung werden bewertet) zur Mdaphoto-
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taxis (scheinbar nur noch Reizrichtungsbewertung) an. Nach dieser Theorie ist 
also die Reizstärkenbewertung die älteste Fähigkeit. Die Reizrichtungsbewertung, 
die in der Prophototaxis dazukommt, bietet dem Organismus große und offen-
sichtliche Vorteile für sein Orientierungsverhalten, enthebt ihn aber nicht der 
Notwendigkeit, trotzdem noch Reizstärken festzustellen. Damit entsteht ein 
Problem, das nur gelöst werden kann, indem entweder die beiden bewertenden 
Instanzen völlig getrennt werden oder aber indem die Erregungssummen so ver-
rechnet werden, daß filr die Menotaxisbewegung nur die Richtungsinformation 
benutzt werden kann. Die letzte Lösungsmöglichkeit scheint - soweit sich 
bisher verallgemeinernde Aussagen machen lassen - bei der Evolution der meta-
phototaktischen Orientierung der Arthropoden gewählt worden zu sein. Sehr 
wahrscheinlich unterscheidet sich die dem Anschein nach intensitätsunabhängige 
Metaphototaxis von der Prophototaxis mit photoinhibitorischem und proportions-
wechselndem System nicht prinzipiell, sondern zum einen dadurch, daß der "Pro-
portionswechsler" (besser gesagt der photoinhibitorische Mechanismus ~ der Pro-
portionswechsler ist nur die an-, ab- oder umschaltende Instanz) "gerade so ab-
gestimmt ist, daß die Abhängigkeit der Drehtendenz von der Reizstärke ... weg-
fällt" (JANDER 1963) und zum zweiten mindestens in manchen Fällen auch noch 
durch eine verschiedene zeitliche Struktur des Verrerhnungsvorganges (Verringerung 
der Trägheit und höhere Einstellgenauigkeit). 
Auf einen schnellen Wechsel in der Lichtintensität hin können sich auch Insekten mit einer 
Meta.phototaxis kurzzeitig prophototaktisch verhalten (WILLRICH 1931, JANDER 1957), während 
sie einen etwas langsameren Wechsel so schnell kompensieren können, daß der Eindruck einer 
völligen Unabhängigkeit von der Reizintensität entsteht. Bislang ist noch bei keinem der regel-
mäßig und über längere Zeit prophotot1tktisch re1tgierenden Insekten wie z. B. Heuschrecken und 
Grillen (.J A="DER 19ß3, JANIJHR und BARRY 19G5) mit proportionswechselndem, photoiuhibitori-
schem System eine, wenn1tllch verzögerte, vollständige Kompens1ttion der Reizintensitätsabhän-
gigkeit festgestellt worden. Trotzdem könnte ihnen die Fähigkeit des helligkeitsabhängigen Pro-
portionswechsels den Vorteil bieten, sieh bei wechselnder Lichtintensität weniger weit von der 
angestrebten Richtung entfernen zu müssen als Tiere ohne diesen Mechanismus. 
Die Abb. 11 a und b zeigen eine vollständige Kompensation des Einflusses der 
Reizstärke bei Ualeodibus olivieri. Bei 11 a handelt es sich um die 2. Laufserie des 
Versuchstiers von Abb. 9a, in 11 b ebenfalls um die 2. Laufserie des Versuchstiers 
von 9 b. In beiden Fällen lag zwischen dem 1. und 2. Versuch eine halbe Stunde 
Pause, die die Versuchstiere in Dunkelhaft verbrachten. Während der ersten Ver-
suchsläufe nach dem ersten Umschalten reagierten alle Walzenspinnen ausnahmslos 
prophototaktisch, die Kompensation erfolgte mit deutlicher zeitlicher Verzögerung. 
Die Tatsache, daß es bereits bei den ersten Läufen nach dem 2. Umschalten (vgl.Abb.l1) 
zu einer sofortigen und vollständigen Kompensation kommen kann, zeigt, daß es sich 
nicht nur um Adaptationserscheinungen oder um einen einfachen Vorzeichenwechsel 
handelt. Vielmehr muß neben dem Vorzeichenwechsel noch eine Einstellung auf einen 
17* 
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bestimmten Errl'gungsbetrag stattgefunden haben. der zu einer vollständigen Kom-
pensation der Reizstärkenabhängigkeit führt. Findet nur ein VorzeichemVl~ehsl'1 statt, 
so kommt es lediglich zum Proportionswechsel wie ihn Abb. lOb und c zrigl'n, abrr 
nicht zu einer Kompensation. 
Die Walzenspinnen sind also, wie die gerade angefiihrten Versuche zeigen. einen 
Schritt weiter, als die bislang gut untersuchten prophototaktiseh reagierenden In-
sekten (Saltatoptera JAl\'DEIt 1963, .JANllER und BAltlW 19(8) und in dpr Lage, den 
noch deutlich und fiir längere Zeit erkennbaren Einfln/J der I{pizintensiüit durch 
Vorzeichen wechsel und genaue Einstellung des photoinh ibitorischcn S}"stems zu 
kompensieren. Sie wären somit zu einer Astrotaxis fähig, die den nur prophototak-
tisch reagierenden Insekten th(]oretiseh fehlen mülHe - wenn man von kürzeren 
Zeitspannen mit annähernd gleichbleibender Intensität absil'ht --- und auch zu 
fehlen scheint. 
Da Lichtintensitäts- und Liehtrichtungsmessung nicht getrnnnt sind, ist das 
photoinhibitorisehe System mit Proportionswechsler eine der Voraussetzungen der 
Metaphototaxis und damit der Astrotaxis, deren Vorteil!' nicht betont zu werden 
brauchpn. 
Eine wichtige, noeh unbeantwortete Frage ist, ob dieser nodl sehr unvollkoillmen arbeitende 
Mechanismus der Orthopteren sehon genügend Vorteile (in Riehtung auf eine gegeniibl'r Intensi-
tätsschw<1nkungen unempfindliche :Vfenotaxis) bietet, um seine Evolution vl'fstiindlieh zu llHtchen, 
oder ob er zunächst auf Grund anderer ökologischer oder sonstiger Vorteile ilussclektioniprt wurde. 
Hier werden nnr weitere Experimente und vor allem Bcobill'htungen d('s Orienticrungsycrhaltens 




Abb. 11. Kompensation der Lichtintensitätsabhängigkeit der menotaktischen Laufridttungcn. 
Es handelt sieh um die Versuchstiere der Abb. 9a und b (~äheres s. Text). 
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Z weilichterversuche 
Wie die Versucht' (S. 2m) zeigten, sind Walzenspinnen in der Luge. mit den 
Nebenaugen allpin, einpn menotaktischen Kurs zu einer Lichtquelle zu steuern. Um 
etwas über den Anteil der Nebenaugen an der Einstellung zu Lichtquellen bei in-
takten Hauptaugen und konstanter Liehtintensität zu erfahren, wurden Zweilichter-
versuehe (ps brannten gleichzeitig 2 gleich helle, gleieh weit entfernte. gleich hohe 
usw. Lichtquellen) durchgeführt. Da sieh die Walzenspinnen nicht, wie viele Insekten 
und unter den Cheliceraten z. B. M asti[{oproctus giganteus (PATTEN 19J 7), tropo-
taktiseh auf den Liehtschwerpunkt einstellen, wurde zunäehst geprüft, ob und wie 
stark die Vorzugsrichtung zu einer Lichtquelle von einer 2. Lichtquelle beeinfluJH 
wird, und dann. welehen Effekt die Ausschaltung einer Nebenaugengruppe hat. 
:Ucthode: Die Versuehstiere liefen zunäehst bei einer brennenden Lampe, bis sie eine Vor-
zugsriehtung zu ihr einhielten. Daraufhin wurden beide Liehter eingeschaltet, na.eh einer kurzen 
Laufserip (2-ii Läufe) ICUf"htete jeweils wieder nur ein Lieht. 
1. Das Einsehalten einer 2. Liehtquelle führt regelmä13ig zu eim>r Ablenkung der 
- bei nur einer Liehtquelle - eingehaltenen Vorzugsriehtung (als Beispiel Abb. 12). 
2. Der Grad der Abweichung, bezogen auf die Stellung der 2. Lichtquelle, ist 
von Individuum zu Individuum derartig verschieden groß, daß noch keine endgültige 
Aussage über den Zusammenhang gemaeht werden kann. In Versurhen z. Bo, in 
denen die bei den Lichtquellen einen Winkel von 60° vom Versuchstier aus ge-
sehen bildeten, wurden folgende mittlere Ablenkwinkel bei versehiedellPn Indi"idwm 
Abb. 12. Ablenkung von der mittleren :\lenotaxisriehtung durch das Einschnlten einer :2. Licht-
quelle (Kreise mit kleinen Punkten). Die Kreise oder Punkte geben die Laufrichtungen an, die 
das Yersu('hstier wählte, wenn nur die ebenso dargestellte Lichtquelle leuchtete. 
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gemessen: 3°, 5° - beide weichen im Gegensatz zu den folgenden Werten nicht sta-
tistisch signifikant von der ursprünglichen Vorzugsrichtung ab - 15°, 2mal 23°, 
28°, 2mal 30°. 
Wie Abb. Da, bund c als Beispiel zeigen, führte die Blendung der Nebenaugen 
einer Körperseite zu einer statistisch signifikanten (p = > 0,01) Abweichung nach 
der sehenden Seite. Das Einschalten der 2. Lichtquelle führte zu einer sehr deut-
lichen Wendung auf diese Lichtquelle zu, also nach der Seite der geblendeten Neben-
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Abb.13. ror dem La('kieren (1();1) und nach dem l~ntlllckieren (10e) der reehten l\'ebcnllugen-
gruppe zeigt dieses Versuchstier keine signifikante Reaktion a,uf das Einsehalten einer 2. Licht-
quelle. :'\lach der Blendung (lOb) weicht dasselbe Yersuchstier um 30° zur 2. Lichtquelle hin ab. 
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dieses Versuchstiers ohne ausgeschaltete Nebenaugengruppe (Abb. 13a und c) nicht 
signifikant von der Vorzugsrichtung bei nur einer Lichtquelle. Die nach Ausschalten 
einer Nebenaugengruppe induzierte Abweichung durch Einschalten einer 2. Licht-
quelle war bei allen 3 untersuchten Versuchstieren signifikant größer als vor dem 
Lackieren oder nach dem Entlackieren. 
Dinse Versuchsergebnisse zeigen, daß die Nebenaugen bei der Einstellung der 
Menotaxiswinkel eine nicht unerhebliche Rolle spielen können. Dies war zu erwarten, 
nachdem die Versuche auf S. 2ßl gezeigt hatten, daß allein mit den Nebenaugen 
eine menotaktische Orientierung nach Lichtquellen möglich ist. Wieweit sie dabei in 
erster Linie Helligkeiten oder Richtungen von Lichtquellen bewerten, läßt sich noch 
nicht entscheiden. 
Die bisher vorliegenden Befunde über die Funktion der verschiedenen Augen 
erlauben noch keinen tiefen Einblick in ihr Zusammenspiel, doch zeigen sie, daß ein 
solches Zusammenspiel existiert: Bei der photomenotaktischen Einstellung auf 
Lichtquellen arbeiten Haupt- und Nebenaugen als Synergisten, wogegen sie bei der 
Lichtintensitätsmessung aller Wahrscheinlichkeit nach antagonistisch untereinander 
verschaltet sind. 
Zusammenfassung 
1. Walzenspinnen der Arten Oaleodes barbarus und Galeodibus olivieri orientieren sich ohne 
Dressur menotaktisch nach Lichtquellen. Unter den Versuchs bedingungen liefen die Walzen-
spinneu in der Regel in den der Lichtquelle zugekehrten Halbkreis der Arena. Die Vorzugsrichtun-
gen einzelner Individuen an verschiedenen Tagen und die Vorzugsrichtungen verschiedener Tiere 
zur selben Tageszeit wiesen keine Übereinstimmung auf. 
2. Eine menotaktische Orientierung nach Lichtquellen ist sowohl mit den Hauptaugen als 
auch mit den Nebemtugen möglich. Bei der Photomenotaxis arbeiten Haupt- und ifebenaugen 
als Synergisten zusammen. Dagegen scheinen sie bei der Lichtintensitätsmessung antagonistisch 
verschnltet zu sein (die Nebennugen als Photoinhibitoren). Die Blendung der Nebenaugen einer 
Seite hnt eine signifikante Verlagerung der mittleren Menotaxisrichtung zur sehenden Seite hin 
zllr Rolgc. 
3. Walzenspinnen können sich n11ch dem Azimut des Schwerpunktes einer diffusen, un-
gleichmälligen I1ellighitsverteilung in ihrer Umgebung orientieren, am genauesten mit sämt-
liehen Augen, weniger exnkt nur mit den II11upt11ugen. Mit den Nebenaugen nIlein ist keine 
signifikante Richtungsorientierung mehr möglich. Veränderungen der Helligkeitsverteilung wäh-
rend des Laufens werden aber noch mit Laufrichtungsänderungen benntwortet. 
4. Wnlzenspinnen reagieren bei ihren ersten Läufen nach einer längeren Ruheperiode im 
Dunkeln, die einem Weehsel in der Intensität des Orientierungslichtes folgen, prophototaktisch, 
d. h., sie verändern ihren Menot11xiswinkel mit sich ändernder Lichtintensität. D11bei zeigen sie 
die bisbng nur von Insekten bekannte Erscheinung des Proportionswechsels: Sie können auf 
eine bestimmte Anderung der Liehtstärke hin ihren Menotnxiswinkel verkleinern oder vergrößern, 
sie können also direkt oder umgekehrt proportional auf Intensitätsänderungen antworten. Die 
Tntsache, (bll mit zunehmender Drehtendenz die Menotaxiswinkel signifikant kleiner werden 
und die Streuung nbnimmt, spri<~ht für die Giiltigkeit der Kompensationstheorie der Menotaxis 
11ueh bei den Walzenspinnen. 
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5. Walzenspinnen können eine durch Intensitätsänderung der Lichtquelle iuduzierte Ab-
weichung von der mittleren Menotaxisrichtung mit zeitlicher Verzögerung voll kompensieren. 
Sie verfügen also bereits über eine Metaphototaxis. 
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